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Este trabalho é parte integrante dos requerimentos necessários à obtenção do título de mestre 
em Biologia Animal, e como tal, não deve ser vista como uma publicação no senso do Código 
Internacional de Nomenclatura Zoológica (artigo 9) (apesar de disponível publicamente sem 
restrições) e, portanto, quaisquer atos nomenclaturais nela contidos tornam-se sem efeito para 
os princípios de prioridade e homonímia. Desta forma, quaisquer informações inéditas, opiniões 
e hipóteses, bem como nomes novos, não estão disponíveis na literatura zoológica. Pessoas 
interessadas devem estar cientes de que referências públicas ao conteúdo deste estudo, no 
presente formato, somente devem ser feitas com aprovação prévia do autor. 
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This work is a partial requirement for the master degree in Animal Biology and, as such, should 
not be considered as a publication in the sense of the International Code of Zoological 
Nomenclature (article 9) (although it is available without restrictions) therefore, any 
nomenclatural acts herein proposed are considered void for the principles of priority and 
homonymy. Therefore, any new information, opinions, and hypotheses, as well as new names, 
are not available in the zoological literature. Interested people are advised that any public 
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 Trichomycterus é um gênero polifilético que contém espécies com complexas histórias 
taxonômicas. Esta revisão taxonômica está focada nas espécies de Trichomycterus que habitam 
drenagens costeiras do Sul e Sudeste do Brasil, desde o Sistema do rio Tramandaí (sul) até a 
bacia do rio Ribeira de Iguape (norte). O objetivo desse estudo é realizar uma revisão 
taxonômica integrativa do gênero baseado em dados morfológicos e moleculares. Sendo assim, 
uma nova espécie de Trichomycterus foi descrita para a bacia do rio Ribeira de Iguape a o status 
taxonômico dos seus congêneres presentes na bacia foram discutidos (cap. 1). Adicionalmente, 
uma extensiva revisão das espécies de Trichomycterus das drenagens costeiras do Sul e Sudeste 
do Brasil foi utilizada para avaliar os limites de espécies em uma análise integrativa e 
discutimos os processos biogeográficos envolvidos na diversificação das espécies de 
Trichomycterus (cap. 2). Identificamos 12 morfoespécies que habitam as drenagens costeiras 
do Sul e Sudeste do Brasil baseado em uma combinação de caracteres morfológicos. 
Confirmamos a presença de seis espécies de Trichomycterus anteriormente citadas para a região 
(T. davisi, T. cubataonis, T. guaraquessaba, T. jacupiranga, T. tupinamba, and T. zonatus), 
além de T. alternatus. Reconhecemos também possíveis novas espécies (Trichomycterus sp. 
‘ribeira’, Trichomycterus sp. ‘malacara’, Trichomycterus sp. 'tubarão' and T. aff. davisi). 
Confirmamos a ampla distribuição de T. balios tanto do Sistema da Laguna dos Patos 
(localidade tipo), bacia do rio Uruguay e drenagens costeiras das bacias dos rios Mampituba e 
Itajaí. Finalmente, sugerimos que a diversificação em Trichomycterus do Sul e Sudeste do 
Brasil parece estar associada a ambos os eventos de troca de fauna, primariamente com trocas 
de fauna ocorridas entre drenagens costeiras e continentais e secundariamente restritas as 
paleodrenagens na plataforma continental. 
Keywords: Captura de cabeceira, Generalized Mixed Yule-Coalescent (GMYC), 
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Trichomycterus is a systematic puzzle, highly diverse and contains species with 
complexes taxonomic histories. This taxonomic review is focused on coastal drainages of South 
and Southeast Brazil from Tramandaí River System (south) to the Ribeira de Iguape River basin 
(north). The aim is to provide an integrative taxonomic revision of the genus based on 
morphological and molecular data. Thus, a new species of Trichomycterus was described for 
Ribeira de Iguape River basin and the taxonomic status of the remaining congeners in the basin 
is discussed (chapter 1). In addition, an extensive review of species of Trichomycterus from 
coastal drainages of South and Southeastern Brazil was used to evaluate species limit in an 
integrative analysis, and we discussed the biogeographic processes involved in the recent 
diversification of Trichomycterus species (chapter 2). We identified 12 morphospecies 
inhabiting coastal drainages of South and Southeast Brazil based on a combination of 
morphological characters. We confirmed the presence of six species of Trichomycterus 
previously cited for the region (T. davisi, T. cubataonis, T. guaraquessaba, T. jacupiranga, T. 
tupinamba, and T. zonatus) in addition to T. alternatus. We also recognized the putative new 
species (Trichomycterus sp. ‘ribeira’, Trichomycterus sp. ‘malacara’, Trichomycterus sp. 
'tubarão' and T. aff. davisi. We confirmed the widely distributed of T. balios through Laguna 
dos Patos System (type-locality), Uruguay River basin and two coastal drainages the 
Mampituba and the Itajaí river basins. Finally, we suggest that the diversification in 
Trichomycterus from South and Southeast Brazil seem to be associated with both events of 
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exchange of fauna, in primary instances with faunal exchanges occurred between coastal and 
continental drainages and as secondary distributions are contrained by paleodrainage 
configuration in the atlantic continental shelf. 
Palavras chave: Color variation, Generalized Mixed Yule-Coalescent (GMYC), Headwater 

































A diversidade de peixes dulcícolas do Brasil é uma das maiores do mundo, atualmente 
com mais de 3000 espécies (Reis et al., 2016; Fricke et al., 2019). Isto configura como a maior 
diversidade de peixes de água doce da região Neotropical e uma das mais ricas do mundo (Reis, 
2013; Reis et al., 2016). Conhecer, registrar e entender essa diversidade se faz imprescindível 
neste momento de crise ambiental e shortfall lineana (carência no conhecimento acerca da 
diversidade de espécies no mundo, incluindo as espécies não descritas e aquelas não catalogadas 
em bases de dados) e shortfall wallaceana (carência no conhecimento sobre a distribuição 
geográfica das espécies, i.e., conhecimento incompleto sobre a ocorrência das espécies) (sensu 
Hortal et al., 2015) acerca do conhecimento da diversidade biótica da Terra. 
Trichomycteridae compreende a família de pequenos bagres neotropicais de água doce, 
a segunda mais diversa de Loricarioidei, com 307 espécies válidas (Fricke et al., 2019), 
ocorrendo em quase todas as drenagens neotropicais, desde a Costa Rica até a região da 
Patagônia (de Pinna & Wosiacki, 2003; Fernandez & Schaefer, 2005; Malabarba & Malabarba, 
2014). Grande parte das espécies não ultrapassam 150 mm de comprimento padrão (de Pinna 
& Wosiacki, 2003); o maior representante, Trichomycterus rivulatus Valenciennes, 1846, pode 
atingir cerca de 380 mm de comprimento padrão (de Pinna & Wosiacki, 2003). Além disso, a 
família compreende representantes com notáveis estratégias alimentares, desde aqueles que se 
alimentam de escamas e mucos (Stegophilinae) até os que se alimentam de sangue das brânquias 
de outros peixes (Vandelliinae). Ocorrem em uma ampla diversidade de habitats, desde águas 
subterrâneas até riachos e lagos Andinos acima de 4500 m de altitude (Arratia & Menu-Marque, 
1984; de Pinna & Wosiacki, 2003; Rizzato et al., 2011). 
Trichomycteridae é um grupo monofilética bem corroborada (de Pinna & Wosiacki, 
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2003; Datovo & Bockmann, 2010; Ochoa et al., 2017a). Atualmente são reconhecidas oito 
subfamílias, sendo: Copionodontinae (6 espécies), Glanapteryginae (18), Sarcoglanidinae (11), 
Stegophilinae (29), Trichogeninae (2), Trichomycterinae (221), Tridentinae (11) e Vandelliinae 
(9). Dentre as sinapomorfias propostas para Trichomycteridae, a estrutura do aparato opercular 
é, sem dúvida, a mais conspícua, apresentando o opérculo e o interopérculo altamente 
modificados em uma estrutura compacta suportando odontódeos ligados entre si através de um 
forte ligamento (de Pinna, 1998). Sua função parece estar ligada à ancoragem e movimentação 
em substratos duros. Acredita-se que esse sistema permite uma locomoção por impulsos 
(“elbowing locomotion”) na maioria das espécies de Trichomycteridae; auxilia ainda as 
espécies ectoparasitas de Stegophilinae e Vandellinae a fixarem-se nos hospedeiros e adentrar 
suas cavidades branquiais (Adriaens et al., 2010) para se alimentarem de sangue. 
Trichomycterinae é a maior e mais complexa das subfamílias de Trichomycteridae (de 
Pinna & Wosiacki, 2003). Encerra 221 espécies (Fricke et al., 2019) compreendidas em oito 
gêneros: Rhizosomichthys Miles, 1943 (1 sp.); Bullockia Arratia, Chang, Menu-Marque & 
Rojas, 1978 (1 sp.); Eremophilus Humboldt (1 sp.), 1805; Hatcheria Eigenmann, 1909 (1 sp.); 
Ituglanis Costa & Bockmann, 1993 (28 spp.); Scleronema Eigenmann, 1917 (3 spp.); 
Silvinichthys Arratia, 1998 (7 spp.); Trichomycterus Valenciennes, 1832 (175 spp.) (Eschmeyer 
et al., 2018). Apenas os representantes de Trichomycterinae estão presentes em toda área de 
distribuição da família. 
As primeiras propostas de relações filogenéticas trazem Trichomycterinae como não 
monofilética (Baskin, 1973; de Pinna, 1989) em virtude da ausência de sinapomorfias para a 
subfamília e possível afinidade de algumas espécies dentro de Trichomycterinae com outras 
subfamílias. No entanto, Arratia (1990), Datovo & Bockmann (2010) e mais recentemente 
Ochoa et al. (2017a) propõem Trichomycterinae como monofilética com base em caracteres 
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morfológicos, miológicos e moleculares. 
A maior problemática em torno da sistemática de Trichomycterinae está em 
Trichomycterus. É um gênero merofilético (Fernández & Schaefer, 2009; DoNascimiento, 
2015) e o mais rico em espécies da família, com 175 espécies válidas (Fricke et al., 2019). 
Embora o gênero seja amplamente estudado, com muitas espécies descritas nos últimos anos 
(Ochoa et al., 2017b; Castellanos-Morales, 2018; Mesa et al., 2018), ainda há muitas incertezas 
e confusões taxonômicas, principalmente no reconhecimento e delimitação robusta das 
espécies. De Pinna (1998) enumera três principais motivos a esta problemática: i) condição 
parafilética do gênero Trichomycterus; ii) história taxonômica longa e complexa, com muitos 
nomes disponíveis e limites diagnósticos tênues e iii) conhecimento incompleto da diversidade 
real das espécies. Isto, aliado às descrições imprecisas, são fatores que tornam a delimitação 
precisa dos táxons uma tarefa difícil ou quase impraticável. Nessa perspectiva, há necessidade 
de integrar dados morfológicos e moleculares no reconhecimento das unidades operacionais, 
i.e., delimitação precisa das espécies, buscando o entendimento de padrões e processos 
evolutivos do grupo. 
Ochoa et al. (2017a) apresentaram, a partir de uma extensa análise baseada em dados 
moleculares, importante contribuição na elucidação nas relações em Trichomycteridae. 
Trichomycterinae (sensu Datovo & Bockmann, 2010., Ochoa et al., 2017a) é apresentado como 
grupo monofilético, composto por dois grandes clados: o primeiro inclui as espécies de 
drenagens atlânticas costeiras e da bacia do alto rio Paraná (Scleronema e parte de 
Trichomycterus; clados D4 e D5) e outro com os táxons amazônicos e trans-andinos (Bullockia,  
Eremophilus, Ituglanis e parte de Trichomycterus; clados D1 + D2 + E + D3). Neste mesmo 
trabalho, Trichomcyterus aparece como gênero não monofilético, com espécies do gênero mais 
próximas a Bullockia, Eremophilus, Hatcheria e Scleronema que com os demais 
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Trichomycterus, em consonância aos trabalhos anteriores (de Pinna, 1998; Wosiacki, 2002; 
Datovo & Bockmann, 2010; Ochoa et al., 2017a). 
A taxonomia alfa vem sendo amplamente discutida nos últimos anos perante ao 
desenvolvimento e utilização de novos métodos para o reconhecimento e delimitação de 
espécies (Wheeler et al., 2004; Dayrat, 2005; Schlick-Steiner et al., 2010; Pereira et al., 2013). 
No entanto, frente à complexidade da biodiversidade e às limitações que a morfologia como 
ferramenta de delimitação de espécies apresenta, é necessário abordagens taxonômicas com 
sinergia de dados. Nesse contexto, diversos trabalhos (Glaw et al., 2010; Lumley & Sperling, 
2010; Pugedo et al., 2016) utilizam o termo taxonomia integrativa (integrative taxonomy) para 
abordar uma taxonomia a partir de perspectivas múltiplas e complementares, normalmente 
incorporando análises moleculares à hipótese morfológica. 
Para as drenagens costeiras do Sul e Sudeste do Brasil (entre as bacias dos rios 
Tramandaí, ao sul e bacia do rio Ribeira de Iguape, ao norte) delimitadas como área de estudo, 
estão citadas dez espécies para o gênero Trichomycterus: Trichomycterus balios Ferrer & 
Malabarba, 2013; T. cubataonis Bizerril, 1994; T. davisi Haseman, 1911; T. guaraquessaba 
Wosiachi, 2005; T. iheringi (Eigenmann, 1917); T. jacupiranga Wosiachi & Oyakawa, 2005; 
T. nigricans Valenciennes, 1832; T. paolence (Eigenmann, 1917); T. tupinamba Wosiachi & 
Oyakawa, 2005. Muitas destas espécies foram descritas há muito tempo, com informações 
insuficientes para diagnosticá-las, impossibilitando reconhecer prontamente seus caracteres 
diagnósticos, bem como a distribuição geográfica. Além disso, há diversas espécies não 
descritas para o gênero (e.g., Bertaco et al., 2016), evidenciando que a diversidade do gênero 
está subestimada nesta região.  
As drenagens costeiras do Brasil apresentam grande diversidade de peixes de água doce, 
distribuídas por ecorregiões (Abell et al., 2008; Albert et al., 2011). Essas drenagens são de 
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grande importância biogeográfica devido a sua ictiofauna altamente endêmica (Ribeiro, 2006). 
Tal diversidade reflete, provavelmente, aos processos históricos e ecológicos resultantes de 
milhões de anos de evolução, que moldaram essa fauna (Ribeiro, 2006). 
Múltiplos processos geológicos como a elevação de megadomes, processos tectônicos e 
recentes eventos de erosão (Ribeiro, 2006) vem moldando a costa Atlântica do Brasil desde a 
separação da América do Sul do continente Africano (~112 Ma) (Lundberg et al., 1998). Além 
disso, movimentos eustáticos resultantes das sucessivas glaciações durante o período Pleistoceno 
(~2.6 Ma) moldaram a extensão das bacias hidrográficas litorâneas expondo a plataforma e 
conectando bacias atualmente isoladas, promovendo assim, episódios cíclicos de isolamento e 
contato entre populações de peixes (Weitzman et al., 1988; Hewitt, 2000; Dias et al., 2014, Tschá, 
2016), como foi demonstrado na estruturação dos padrões de diversidade genética em 
Hollandichthys (Thomaz et al., 2015). Nessa área, encontra-se o gênero Trichomycterus, com 
espécies tanto amplamente distribuídas, como também espécies endêmicas ou restritas, muitas vezes 
limitadas pelas porções altas das cabeceiras, podendo assim, ser considerado um bom modelo para 
















Análises revisivas e filogenéticas são pré-requisitos para responder a uma série de 
importantes questões sobre os peixes de água doce neotropicais, importantes também para os 
estudos de ecologia e biologia das espécies. Identificações seguras dos táxons nas mais diversas 
áreas, importantes para a comparação de dados, são praticamente impossíveis sem revisões 
taxonômicas (Böhlke et al., 1978). Conhecer a diversidade e os limites diagnósticos de cada 
táxon, através de diagnoses claras, constitui condição sine qua non para tomada de decisões 
acerca das informações biológicas que as espécies congregam. E os estudos filogenéticos, por 
sua vez, possibilitam agrupar os táxons consoante sua história genealógica, permitindo que os 
organismos sejam reconhecidos conforme sua história evolutiva. Além disso, revelam 
apomorfias que possibilitam identificações seguras das espécies e fornecem subsídios para o 




















Considerando-se o cenário descrito acima, o presente trabalho tem como objetivo geral 
realizar uma revisão taxonômica integrativa das espécies do gênero Trichomycterus nas 




 Delimitar morfologicamente e geneticamente as espécies na região de estudo;  
 Descrever a distribuição geográfica das espécies na região de estudo;  
 Descrever possíveis espécies novas encontradas na região;  
 Compreender a história evolutiva do gênero Trichomycterus nas drenagens de interesse, 
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 O presente trabalho é uma importante contribuição no estado de conhecimento de 
Trichomycterus, especificamente nas espécies costeiras do Sul e Sudeste do Brasil, através de 
uma extensa revisão taxonômica integrando dados morfológicos e moleculares. Foram 
reconhecidos 12 morfotipos presentes na área de estudo, quatro destes como prováveis novas 
espécies: Trichomycterus sp. ‘malacara’, Trichomycterus sp ‘ribeira’, Trichomycterus sp. 
'tubarão', Trichomycterus aff. davisi, T. alternatus, T. balios, T. cubataonis, T. davisi, T. 
guaraquessaba, T. jacupiranga,  T. tupinamba and T. zonatus.  
O uso do Generalized Mixed Yule-Coalescent (GMYC) como ferramenta adicional de 
delimitação, mostrou-se satisfatório para a maioria das espécies de Trichomycterus analisadas, 
no entanto apresentou algumas inconsistências, quando contrastado com morfologia. As 
inferências na delimitação das espécies devem ser feitas com cautela e limites de espécies 
baseado apenas em um conjunto de dados é por vezes insatisfatório.  
Nossos resultados sugerem que a diversificação das espécies de Trichomycterus do Sul 
e Sudeste do Brasil esta associada a ambos os eventos promovedores de troca de fauna nessa 
região: capturas de cabeceira entre drenagens costeiras e continentais e dispersão e vicariância 
promovidos pela formação de paleodrenagens na plataforma costeira. Finalmente, esses 
processos de diversificação relativamente recentes podem ser refletidos no reconhecimento e 
delimitação das linhagens, portanto, assim se ressalta a importância de uma abordagem 
integrativa para entender os mecanismos promovedores de diversificação e restrição da 
distribuição das espécies.  
 
